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Ïðèâåäåíû äàííûå î íàëè÷èè ó ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ èäåíòè÷íûõ ýëåìåíòàðíûõ, èëè óíè-
âåðñàëüíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ áëîêîâ (ÔÁ) — ìîëåêóë è íàäìîëåêóëÿðíûõ êîìïëåêñîâ, îáåñïå÷è-
âàþùèõ ïðîöåññû ýêçîòðîôèè. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëåíî ÔÁ, ó÷àñòâóþùèì â ðåãóëÿöèè ïèùåâî-
ãî ïîâåäåíèÿ, ïèùåâàðåíèÿ è òðàíñïîðòà íóòðèåíòîâ. Ïðè îïèñàíèè ÔÁ, ðåàëèçóþùèõ ñèìáèîíò-
íîå ïèùåâàðåíèå è èíäóöèðîâàííûé àóòîëèç, àíàëèçèðóþòñÿ äàííûå, êàñàþùèåñÿ ôåðìåíòîâ
áàêòåðèé è áåñïîçâîíî÷íûõ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ñòðóêòóðíîå è ôóíêöèîíàëüíîå ñõîäñòâî ÔÁ ó
ðàçëè÷íûõ îðãàíèçìîâ, ïîääåðæèâàþùåå ñóùåñòâîâàíèå òðîôè÷åñêèõ ñåòåé, áàçèðóåòñÿ íà íåîá-
õîäèìîñòè âûïîëíÿòü ñõîäíûå ôóíêöèè, ÷òî ïðèâåëî ê âûðàáîòêå ñõîäíûõ ìåõàíèçìîâ àäàïòàöèé
ÔÁ ó îðãàíèçìîâ, äàëåêî îòñòîÿùèõ äðóã îò äðóãà ïî ôèëîãåíåòè÷åñêîé ëåñòíèöå (áàêòåðèé, áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ, ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ).

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ýâîëþöèÿ, ôóíêöèîíàëüíûå áëîêè, ýêçîòðîôèÿ, ðûáû, ìëåêîïèòàþùèå, áàê-
òåðèè, áåñïîçâîíî÷íûå.

Â 2016 ãîäó èñïîëíèëîñü 90 ëåò ñî äíÿ ðîæäåíèÿ
À. Ì. Óãîëåâà — âûäàþùåãîñÿ ó÷åíîãî, îòêðûâøåãî
ìåìáðàííîå ïèùåâàðåíèå, îïèñàâøåãî ñèìáèîíòíîå
ïèùåâàðåíèå è ìåõàíèçì èíäóöèðîâàííîãî àóòîëèçà, à
òàêæå ïðåäëîæèâøåãî òåîðèþ àäåêâàòíîãî ïèòàíèÿ,
îêàçàâøèõ ðåâîëþöèîííîå âëèÿíèå íà ðàçâèòèå ãàñò-
ðîýíòåðîëîãèè [1,2]. Âìåñòå ñ òåì âêëàä À. Ì. Óãîëåâà
â ðàçâèòèå òåîðåòè÷åñêîé ãàñòðîýíòåðîëîãèè è áèîëî-
ãèè íå îãðàíè÷èëñÿ ýòèìè îòêðûòèÿìè. Îäíèì èç âàæ-
íûõ íàïðàâëåíèé åãî äåÿòåëüíîñòè áûëà ðàçðàáîòêà
êîíöåïöèè ýëåìåíòàðíûõ, èëè óíèâåðñàëüíûõ ôóíê-
öèîíàëüíûõ áëîêîâ, ïîçâîëèâøàÿ ïðåäñòàâèòü ýâîëþ-
öèþ, êàê ðåçóëüòàò ðåêîìáèíàöèè è òðàíñïîçèöèè ðàç-
ëè÷íûõ ýëåìåíòàðíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ áëîêîâ, áëèç-
êèõ èëè èäåíòè÷íûõ ó îðãàíèçìîâ, ñòîÿùèõ íà ðàçíûõ
óðîâíÿõ ýâîëþöèîííîé ëåñòíèöû [1, 3]. Ñîãëàñíî ýòîé
êîíöåïöèè, ýëåìåíòàðíûå, èëè óíèâåðñàëüíûå ôóíê-
öèîíàëüíûå áëîêè, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ìîëåêóëû è
íàäìîëåêóëÿðíûå êîìïëåêñû, ñïîñîáíûå âûïîëíÿòü
ýëåìåíòàðíóþ ôóíêöèþ èëè ôóíêöèè. Ïðèíÿòî âûäå-
ëÿòü ñëåäóþùèå òèïû ÔÁ: 1) òðàíñôîðìàöèîííûå —
ôåðìåíòû, ðåàëèçóþùèå ãèäðîëèòè÷åñêèå ôóíêöèè,
2) òðàíñïîðòíûå — íàñîñû, êàíàëû, ìîáèëüíûå ïåðå-
íîñ÷èêè è äðóãèå, 3) ñîêðàòèòåëüíûå, 4) ðåöåïòîðíûå,
5) ýíåðãèçèðóþùèå, 6) ñèãíàëüíûå — ãîðìîíû, íåé-
ðîòðàíñìèòòåðû è ìåäèàòîðû, 7) êîìáèíèðîâàííûå
áëîêè âûñøåãî ïîðÿäêà. Îáùåáèîëîãè÷åñêèå è êëèíè-
÷åñêèå àñïåêòû ÔÁ íàèáîëåå ïîäðîáíî èññëåäîâàíû íà
ïðèìåðå ÔÁ, îáåñïå÷èâàþùèõ ïðîöåññû ýêçîòðîôèè
[1, 4].

Êàê èçâåñòíî, ýêçîòðîôèÿ — ñîâîêóïíîñòü ïðîöåñ-
ñîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ïîèñê, ïîãëîùåíèå è íà÷àëüíûå
ýòàïû àññèìèëÿöèè ïèùè è âêëþ÷àþùèõ òðè îñíîâ-
íûõ ýòàïà: ïèòàíèå, ïèùåâàðåíèå è âñàñûâàíèå. Äëÿ
àíàëèçà ðîëè ÔÁ â ýâîëþöèè ïðîöåññîâ ýêçîòðîôèè
íàèáîëåå âàæíî ñîïîñòàâëåíèå õàðàêòåðèñòèê òðàíñôîð-
ìàöèîííûõ, òðàíñïîðòíûõ, ðåöåïòîðíûõ è ñèãíàëüíûõ
ÔÁ ó ïîçâîíî÷íûõ, âîçíèêøèõ â ðàçíûå ïåðèîäû ýâîëþ-
öèè áèîñôåðû. Ñîïîñòàâëåíèå ìåõàíèçìîâ óñâîåíèÿ
íóòðèåíòîâ è ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ ýêçîòðîôèè ñâèäå-
òåëüñòâóåò îá èõ ïðèíöèïèàëüíîì ñõîäñòâå ó ðûá,
ïðåäêè êîòîðûõ ïîÿâèëèñü â ðàííåì Êåìáðèè, è ìëå-
êîïèòàþùèõ, ïîÿâèâøèõñÿ â Òðèàñå, ñîîòâåòñòâåííî
530 è 230 ìëí ëåò òîìó íàçàä. Ïðè ýòîì â ïðîöåññàõ
ïèùåâàðåíèÿ âñåõ ïîçâîíî÷íûõ ó÷àñòâóþò ÔÁ áàêòå-
ðèé, âîçíèêøèõ â Àðõåå 3.8 ìëðä ëåò òîìó íàçàä [5].

Íà÷àëüíûì ýòàïîì ïðîöåññà ýêçîòðîôèè ÿâëÿåòñÿ
ïîèñê ïèùè, ðåàëèçóåìûé ïðè ó÷àñòèè ñåíñîðíûõ ñèñ-
òåì — çðåíèÿ, ñëóõà, îáîíÿíèÿ, âêóñà, ñåéñìî-ñåíñîð-
íîé ñèñòåìû, îáùåãî õèìè÷åñêîãî ÷óâñòâà è ýëåêòðî-
ðåöåïöèè. Ñîïîñòàâëåíèå ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëü-
íîé îðãàíèçàöèè ñåíñîðíûõ ñèñòåì, ñâÿçàííûõ ñ
îáåñïå÷åíèåì ïîèñêà è ïîãëîùåíèÿ îáúåêòîâ ïèòàíèÿ
ó ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ (çðèòåëüíûé àíàëèçàòîð, îáî-
íÿòåëüíàÿ, âêóñîâàÿ è ñëóõîâàÿ ñèñòåìû), ñâèäåòåëüñò-
âóåò î çíà÷èòåëüíîé áëèçîñòè ñòðóêòóðíîé îðãàíèçà-
öèè è ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ÔÁ íà ôîíå öå-
ëîãî ðÿäà àíàòîìè÷åñêèõ ðàçëè÷èé. Îäíàêî äëÿ ðûá
õàðàêòåðíà ìåíüøàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ è áîëåå øèðîêàÿ
ëîêàëèçàöèÿ íåêîòîðûõ ÔÁ ïî ñðàâíåíèþ ñ ìëåêîïè-
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òàþùèìè, à òàêæå íàëè÷èå ÔÁ, îáåñïå÷èâàþùèõ ýëåê-
òðîðåöåïöèþ, íàðóæíóþ âêóñîâóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü
è îáùåå õèìè÷åñêîå ÷óâñòâî, óòðà÷åííûõ â ïðîöåññå
ýâîëþöèè [6].

ÔÁ, ó÷àñòâóþùèå â ðåãóëÿöèè
ïèùåâîãî ïîâåäåíèÿ

Ïîòðåáëåíèå ïèùè ó âñåõ ïîçâîíî÷íûõ âêëþ÷àåò
ðÿä ñëîæíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ àêòîâ, êîíòðîëèðóþùèõñÿ
ðàçëè÷íûìè ñèñòåìàìè ìîçãà. Íåñìîòðÿ íà ñóùåñòâî-
âàíèå çíà÷èòåëüíûõ ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðíîé îðãàíèçà-
öèè ýíäîêðèííîé, öåíòðàëüíîé è ïåðèôåðè÷åñêîé íåðâ-
íîé ñèñòåìû ó ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ, ó òåõ è äðóãèõ
ïðèñóòñòâóþò ÔÁ — ñèãíàëüíûå ìîëåêóëû è ðåöåïòî-
ðû, ó÷àñòâóþùèå â àíàëèçå èíôîðìàöèè, ïîñòóïàþùåé
èç âíåøíåé è âíóòðåííåé ñðåäû, èíòåãðàöèÿ êîòîðûõ
îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ó÷àñòèè ãèïîòàëàìî-ãèïîôèçàð-
íîé ïîðòàëüíîé ñèñòåìû. Ó âñåõ ïîçâîíî÷íûõ ïèòàíèå
ðåãóëèðóåòñÿ ñòèìóëèðóþùèìè (îðåêñèãåííûìè) èëè
èíãèáèðóþùèìè (àíîðåêñèãåííûìè) ýíäîêðèííûìè
ôàêòîðàìè, êîòîðûå äåéñòâóþò íà ïèùåâûå öåíòðû ãî-
ëîâíîãî ìîçãà ïðè ó÷àñòèè öåíòðàëüíîé è ïåðèôåðè÷å-
ñêîé íåðâíîé ñèñòåìû, à òàêæå ïåðèôåðè÷åñêèõ îðãàíîâ,
òàêèõ êàê æåëóäî÷íî-êèøå÷íûé òðàêò, ïîäæåëóäî÷íàÿ
æåëåçà, ïå÷åíü è æèðîâàÿ òêàíü [6—8]. Íåéðîñåêðåòîð-
íûå êëåòêè ãèïîòàëàìóñà ñèíòåçèðóþò ïåïòèäû, ñïî-
ñîáíûå ñòèìóëèðîâàòü (ëèáåðèíû, èëè ðèëèçèíã-ãîð-
ìîíû) èëè èíãèáèðîâàòü (ñòàòèíû) ñèíòåç ãîðìîíîâ
àäåíîãèïîôèçà. Êðîìå òîãî, â ãèïîòàëàìóñå âûðàáàòû-
âàþòñÿ ýíäîðôèíû è ýíêåôàëèíû, ñïîñîáíûå ìîäèôè-
öèðîâàòü íåéðî-ãîðìîíàëüíûå ýôôåêòû [7, 9].

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî â ðåãóëÿöèè ïèùåâîãî ïîâåäå-
íèÿ ðûá ó÷àñòâóåò áîëüøèíñòâî âûÿâëåííûõ ó ìëåêî-
ïèòàþùèõ íåéðîòðàíñìèòòåðîâ è íåéðîïåïòèäîâ [6, 8,
10, 11]. Â ìíîãî÷èñëåííûõ ðàáîòàõ ïîëó÷åíû êàê ïðÿ-
ìûå äîêàçàòåëüñòâà íàëè÷èÿ ó ðûá òåõ èëè èíûõ ÔÁ,
òàê è êîñâåííûå äîêàçàòåëüñòâà èõ âëèÿíèÿ íà ïèùå-
âîå ïîâåäåíèå ðûá.

Íåéðîòðàíñìèòòåðû è íåéðîïåïòèäû, ñòèìóëè-
ðóþùèå ïèòàíèå. Îäíèì èç íàèáîëåå ñèëüíûõ àïïå-
òèò-ñòèìóëèðóþùèõ íåéðîïåïòèäîâ ÿâëÿåòñÿ íåéðî-
ïåïòèä Y, êîòîðûé ñèíòåçèðóåòñÿ âî ìíîãèõ îòäåëàõ
ìîçãà, íî â îñîáåííî áîëüøèõ êîëè÷åñòâàõ — â àðêóàò-
íîì ÿäðå ãèïîòàëàìóñà ìëåêîïèòàþùèõ. Ââåäåíèå ýê-
çîãåííîãî íåéðîïåïòèäà Y, êàê ïðàâèëî, ñòîéêî ñòèìó-
ëèðóåò ïèòàíèå ó ïîçâîíî÷íûõ è ñíèæàåò òåðìîãåíåç,
à ïèùåâàÿ äåïðèâàöèÿ âûçûâàåò óâåëè÷åíèå ýêñïðåñ-
ñèè ìÐÍÊ íåéðîïåïòèäà Y â ãèïîòàëàìóñå [9]. Íåéðî-
ïåïòèä Y îáíàðóæåí â íåéðîýíäîêðèííûõ öåíòðàõ
ìîçãà è öåíòðàõ ïèòàíèÿ ó ðàçíûõ âèäîâ êîñòèñòûõ
ðûá [12—14]. Ïðè èññëåäîâàíèè êàðàñÿ Ñarassius aura-
tus [15] è àòëàíòè÷åñêîé òðåñêè Gadus morhua [16] â ïå-
ðåäíåì ìîçãå óñòàíîâëåí âûñîêèé óðîâåíü ìÐÍÊ íåé-
ðîïåïòèäà Y, âàðüèðóþùèé â çàâèñèìîñòè îò ïðèåìà
ïèùè. Ïðè ãîëîäàíèè ó ÷àâû÷è Oncorhynchus tshawyts-
cha è ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ îáíàðóæåíî óâåëè÷åíèå ýêñ-
ïðåññèè ìÐÍÊ íåéðîïåïòèäà Y â ãèïîòàëàìóñå [12].

Îðåêñèíû À è Â óâåëè÷èâàþò íå òîëüêî ïîòðåáëå-
íèå ïèùè, íî è ñêîðîñòü ëîêîìîòîðíûõ ðåàêöèé ìëå-

êîïèòàþùèõ [17]. Ïðè ýòîì îðåêñèíû íå òîëüêî èäåí-
òèôèöèðîâàíû ó íåñêîëüêèõ âèäîâ ðûá, â òîì ÷èñëå
ïåùåðíîé ðûáû Astyanax fasciatus mexicanus [18], íî è
äîêàçàíî óâåëè÷åíèå ïîä èõ âîçäåéñòâèåì ïîòðåáëå-
íèÿ ïèùè [8, 19]. Èíòðàöåðåáðîâåíòðèêóëÿðíîå ââåäå-
íèå îðåêñèíîâ À è B âûçûâàåò çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷å-
íèå àïïåòèòà ó ðûá. Íà ïðèìåðå äàíèî Danio rerio óñòà-
íîâëåíî, ÷òî äîëãîâðåìåííàÿ ïèùåâàÿ äåïðèâàöèÿ
ïðîâîöèðóåò çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå â ìîçãå óðîâíÿ
mRNA ïðåîðåêñèíîâ [20]. Ýòè ôàêòû ñâèäåòåëüñòâóþò
êàê îá ó÷àñòèè îðåêñèíîâ â ðåãóëÿöèè ïèùåâîãî ïîâå-
äåíèÿ è ïîòðåáëåíèÿ ïèùè, òàê è î íàëè÷èè ñîîòâåòñò-
âóþùèõ ðåöåïòîðîâ.

Ïîäîáíî îðåêñèãåííîìó ôàêòîðó ó ðûá, êàê è ó
ìëåêîïèòàþùèõ, äåéñòâóåò àïåëèí. Ïðè ýòîì ó êàðàñÿ
è ïåðèôåðè÷åñêèå, è öåíòðàëüíûå èíúåêöèè àïåëèíà
âûçûâàþò óâåëè÷åíèå ïîòðåáëåíèÿ ïèùè, à òàêæå óâå-
ëè÷åíèå óðîâíÿ ìÐÍÊ àïåëèíà â ãèïîòàëàìóñå è ïå-
ðåäíåì ìîçãå, ïðè÷åì â áîëüøåì êîëè÷åñòâå ó ãîëîä-
íûõ ðûá, ÷åì ó ñûòûõ [19, 21]. Òàêæå åñòü ñâåäåíèÿ î
òîì, ÷òî ó ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ öåíòðàëüíî ââåäåííûé
b-ýíäîðôèí ñòèìóëèðóåò ïîòðåáëåíèå ïèùè [22], a
m-îïèîèäíûå ðåöåïòîðû ëèíÿ Tinca tinca âêëþ÷åíû â
èíäóöèðîâàííîå b-ýíäîðôèíîì ïèòàíèå ðûá [23].

Íåéðîòðàíñìèòòåðû è íåéðîïåïòèäû, èíãèáèðóþ-
ùèå ïèòàíèå. Èíãèáèðóþò ïîòðåáëåíèå ïèùè òàêèå
ÔÁ, êàê õîëåöèñòîêèíèí (ÕÖÊ), ñåðîòîíèí (5-HT),
áîìáåçèí è áîìáåçèíîïîäîáíûå îëèãîïåïòèäû, äîôàìèí,
êîðòèêîëèáåðèí, òèðîëèáåðèí, ñîìàòîñòàòèí, íåéðî-
òåíçèí, âàçîàêòèâíûé êèøå÷íûé ïåïòèä, âàçîïðåññèí,
îêñèòîöèí, àíãèîòåíçèí, ñóáñòàíöèÿ Ð, ãèñòàìèí, a-ìå-
ëàíîöèòñòèìóëèðóþùèé ãîðìîí, ïåïòèä YY, òèðåî-
òðîïíûé ãîðìîí, ãëþêàãîíîïîäîáíûé ïåïòèä-1, ãëþêà-
ãîí, àäðåíîìåäóëëèí, àíîðåêñèí, òèðåîòðîïèí-ðèëè-
çèíã ãîðìîí è èíòåðëåéêèí-1 [11, 24]. Òàêæå äîêàçàíî
àíîðåêñèãåííîå äåéñòâèå êîêàèí- è àìôåòàìèí-ðåãó-
ëèðóåìîãî òðàíñêðèïòà (CART) — ïåïòèäà, ïåðâîíà-
÷àëüíî âûäåëåííîãî èç ãîëîâíîãî ìîçãà êðûñ [25].

Â ÖÍÑ ìëåêîïèòàþùèõ ñðåäè ðåãóëÿòîðíûõ ïåïòè-
äîâ íàèáîëåå îáèëüíî ïðåäñòàâëåí ÕÖÊ [26]. Íàè-
áîëüøàÿ êîíöåíòðàöèÿ ÕÖÊ è åãî ðåöåïòîðîâ îòìå÷åíà
â êîðå ãîëîâíîãî ìîçãà, îáîíÿòåëüíîé ëóêîâèöå, õâîñòà-
òîì ÿäðå, ãèïïîêàìïå, ãèïîòàëàìóñå, ìîçæå÷êå è ñïèí-
íîì ìîçãå [26, 27]. Âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ ÕÖÊ-8 âû-
ÿâëåíà â ãèïîòàëàìóñå [28]. Òàêæå â ìîçãå îáíàðóæåíû
ðåöåïòîðû ÕÖÊ [29]. Ïðè èçó÷åíèè ðàçíûõ âèäîâ ìëå-
êîïèòàþùèõ óñòàíîâëåíî çíà÷èòåëüíîå òîðìîæåíèå
ïîòðåáëåíèÿ ïèùè âñêîðå ïîñëå ââåäåíèÿ ÕÖÊ [7].

Ó ðàçíûõ âèäîâ ðûá áîìáåçèí, ÕÖÊ, 5-HT è êîðòè-
êîëèáåðèí òàêæå óìåíüøàþò ïîòðåáëåíèå ïèùè
[30—35]. Íàèáîëåå ïîäðîáíî èññëåäîâàí ÕÖÊ, ëîêà-
ëèçîâàííûé â îáëàñòè ìîçãà, ïðåäñòàâëÿþùèé ó ðûá
ïèùåâîé öåíòð, à òàêæå â îáëàñòè, âêëþ÷åííîé â íåé-
ðîýíäîêðèííóþ ðåãóëÿöèþ ôóíêöèé ãèïîôèçà [19, 30,
35, 36]. Ïîêàçàíî, ÷òî öåíòðàëüíàÿ èíúåêöèÿ õîëåöè-
ñòîêèíèíà âûçûâàþò íå òîëüêî íàñûùåíèå, íî è èçìå-
íåíèå óðîâíÿ ãîðìîíà ðîñòà â ñûâîðîòêå êðîâè ñåðåá-
ðÿíîãî êàðàñÿ, ñõîäíîå ñ âîçíèêàþùèì ïðè íîðìàëü-
íîì ïðèåìå ïèùè [35]. Àêòèâíàÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà ÕÖÊ
îáíàðóæåíà â ðàçíûõ îáëàñòÿõ ìîçãà ñåðåáðÿíîãî êà-
ðàñÿ, â òîì ÷èñëå â îáîíÿòåëüíûõ ëóêîâèöàõ, ïåðåäíåì
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ìîçãå è ïðåîïòè÷åñêîé îáëàñòè, ãèïîòàëàìóñå, îïòè÷å-
ñêîì òåêòóìå-òàëàìóñå è çàäíèõ ðåãèîíàõ ìîçãà. Íàè-
áîëåå âûñîêèé óðîâåíü îòìå÷åí â ãèïîòàëàìóñå [36].
Ïðè èññëåäîâàíèè æåëòîõâîñòà Seriola quinqueradiata
÷ðåçâû÷àéíî âûñîêèå óðîâíè ìÐÍÊ ÕÖÊ áûëè âûÿâ-
ëåíû â ãîëîâíîì ìîçãå. Ïðè ýòîì óðîâåíü ìÐÍÊ ïåï-
òèäà Y, íàïðîòèâ, áûë íèçêèì. Ïîñëå ãîëîäàíèÿ óðî-
âåíü ìÐÍÊ ÕÖÊ ñíèæàåòñÿ, ïåïòèäà Y — óâåëè÷èâà-
åòñÿ (Murashita et al., 2006). Ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
Salmo salar áûëè ïîëó÷åíû ïîëíîðàçìåðíûå êÄÍÊ, êî-
äèðóþùèå äâå èçîôîðìû ÕÖÊ. Îáà òèïà ÕÖÊ àêòèâíî
ýêñïðåññèðóþòñÿ â ãîëîâíîì ìîçãå.

Çíà÷èòåëüíî ñíèæàåò ïîòðåáëåíèå ðûáàìè ïèùè
èíòðàöåðåáðîâåíòðèêóëÿðíîå ââåäåíèå 5-HT [33]. Ïðè
ýòîì ãîëîäàíèå â òå÷åíèå òðåõ íåäåëü çíà÷èòåëüíî
óìåíüøàåò êîëè÷åñòâî 5-HT â ðàçëè÷íûõ îáëàñòÿõ
ìîçãà, îñîáåííî â ãèïîòàëàìóñå è òåëåíöåôàëîíå ðà-
äóæíîé ôîðåëè Oncorhynchus mykiss. Óðîâåíü ìåòàáî-
ëèòîâ 5-HT, à òàêæå ìåòàáîëèòîâ äîôàìèíà ïðè ýòîì
íå èçìåíÿåòñÿ [37]. Öåíòðàëüíàÿ ñòèìóëÿöèÿ D1- è
D2-äîôàìèíåðãè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ óãíåòàåò ïîòðåáëå-
íèå ïèùè ó ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ [38]. Ýòîò æå ýôôåêò íà
ïîòðåáëåíèå ïèùè ó ðûá îêàçûâàåò êîðòèêîëèáåðèí
[32]. Ïðè ýòîì ãîëîäàíèå âûçûâàåò óìåíüøåíèå â ãè-
ïîòàëàìóñå ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ óðîâíÿ íîðàäðåíàëèíà
è äîôàìèíà, à òàêæå óâåëè÷åíèå óðîâíÿ ìåòàáîëèòîâ
íîðàäðåíàëèíà. Êðîìå òîãî, åñòü ñâåäåíèÿ, ÷òî ëåïòèí
[39], áóäó÷è ïåðèôåðè÷åñêèì ðåãóëÿòîðîì ïèòàíèÿ,
ïîäîáíî ãîðìîíàì ìëåêîïèòàþùèõ [40], ñïîñîáåí çíà-
÷èòåëüíî ñíèæàòü ïîòðåáëåíèå ïèùè.

Íåäàâíî äîêàçàíî, ÷òî â ðåãóëÿöèþ ïîòðåáëåíèÿ
ïèùè ïîçâîíî÷íûõ âêëþ÷åíû äâà ôåðìåíòà — òèðî-
çèíãèäðîêñèëàçà è mTOR. Òèðîçèíãèäðîêñèëàçà —
ôåðìåíò, êàòàëèçèðóþùèé ïðåâðàùåíèå L-òèðîçèíà
â L DOPA (L-äèãèäðîêñèôåíèëàëàíèí) è ëèìèòè-
ðóþùèé ñêîðîñòü ñèíòåçà êàòåõîëàìèíà, âûçûâàþ-
ùàÿ ó ìûøåé ãèïîôàãèþ [41]. mTOR — ñåðèí-òðåîíè-
íîâàÿ ïðîòåèíêèíàçà, ÿâëÿþùàÿñÿ ñîñòàâíîé ÷àñòüþ
PI3K/AKT/mTOR âíóòðèêëåòî÷íîãî ñèãíàëüíîãî
ïóòè, êîòîðûé ðåãóëèðóåò ïèòàíèå êëåòîê è èõ ýíåðãå-
òè÷åñêèé ñòàòóñ. Ïðè èññëåäîâàíèè ãðûçóíîâ ïîêàçà-
íî, ÷òî àêòèâíîñòü mTOR â íåéðîíàõ àðêóàòíîãî ÿäðà
óìåíüøàåòñÿ ó ãîëîäíûõ îñîáåé è óâåëè÷èâàåòñÿ ïî-
ñëå èõ êîðìëåíèÿ [42]. Åñòü ñâåäåíèÿ îá óâåëè÷åíèè
ýêñïðåññèè ìÐÍÊ òèðîçèíãèäðîêñèëàçû ó ãîëîäàþ-
ùåé ïåùåðíîé ðûáû Astyanax fasciatus mexicanus [18],
à òàêæå î âëèÿíèè ýêñïðåññèè òèðîçèíãèäðîêñèëàçû è
mTOR íà ýôôåêòû ÕÖÊ, àðåëèíà, îðåêñèíà è ãðåëèíà
ó ðûá ýòîãî âèäà [19]). Òàêæå ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà
ó÷àñòèÿ â êà÷åñòâå àíîðåêñèãåííîãî ôàêòîðà ó ðûá, â
òîì ÷èñëå êàðàñÿ, äàíèî-ðåðèî è êàíàëüíîãî ñîìèêà Ic-
talurus punctatus CART — êîêàèí- è àìôåòàìèí-ðåãó-
ëèðóåìîãî òðàíñêðèïòà [îáçîð: 6].

ÔÁ, ó÷àñòâóþùèå â ðåàëèçàöèè ïèùåâàðåíèÿ
è òðàíñïîðòà íóòðèåíòîâ

Ó âñåõ ïîçâîíî÷íûõ áëèçêè çàêîíîìåðíîñòè ïèùå-
âàðåíèÿ, âêëþ÷àþùèå 5 òèïîâ — ïîëîñòíîå, ìåìáðàí-
íîå, âíóòðèêëåòî÷íîå è ñèìáèîíòíîå ïèùåâàðåíèå, à

òàêæå èíäóöèðîâàííûé àóòîëèç [1]. Âìåñòå ñ òåì äî
ïîñëåäíåãî âðåìåíè ñâåäåíèÿ î ãèäðîëàçàõ — ÔÁ,
îáåñïå÷èâàþùèõ äåñòðóêöèþ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ,
ðàññìàòðèâàëèñü ëèøü íà óðîâíå êîíñóìåíòîâ. Âàæíî
îòìåòèòü, ÷òî ïîëîñòíîå è ìåìáðàííîå ïèùåâàðåíèå ó
ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ ðåàëèçóþò áëèçêèå ïî ñòðóêòó-
ðå è ñóáñòðàòíîé ñïåöèôè÷íîñòè ôåðìåíòû, ñèíòåçè-
ðóåìûå ñëèçèñòîé îáîëî÷êîé ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàê-
òà è ïîäæåëóäî÷íîé æåëåçîé. Â æåëóäêå áåëêè ãèäðî-
ëèçóþòñÿ àñïàðòàòíûìè ýíäîïåïòèäàçàìè, òàêèìè êàê
ïåïñèíû À (ÊÔ 3.4.23.1) è B (ÊÔ 3.4.23.2), à òàêæå ãà-
ñòðèêñèí (ÊÔ 3.4.23.3), â êèøå÷íèêå — ñåðèíîâûìè
ýíäîïåïòèäàçàìè, òàêèìè êàê òðèïñèí (ÊÔ 3.4.21.4),
õèìîòðèïñèí (ÊÔ 3.4.21.1), à òàêæå ïåïòèäàçàìè
(ÊÔ 3.4.11—17). Ãèäðîëèç óãëåâîäîâ îñóùåñòâëÿþò
a-àìèëàçà (ÊÔ 3.2.1.1), g-àìèëàçà (ÊÔ 3.2.1.3), ìàëüòà-
çà (ÊÔ 3.2.1.20), èçîìàëüòàçà (ÊÔ 3.2.1.10) è ñàõàðàçà
(ÊÔ 3.2.1.48). Íà÷àëüíûå ýòàïû ãèäðîëèçà ëèïèäîâ ðå-
àëèçóåò ëèïàçà (ÊÔ 3.1.1.3), çàêëþ÷èòåëüíûå — ýñòå-
ðàçû (ÊÔ 3.1.1.1), ýôèðû ôîñôîðíîé êèñëîòû — ùå-
ëî÷íàÿ ôîñôàòàçà (ÊÔ 3.1.3.1). Äëÿ íåêîòîðûõ ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûõ âèäîâ ïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíî íàëè÷èå
õèòèíàçû (ÊÔ 3.2.1.14). Âíóòðèêëåòî÷íîå ïèùåâàðåíèå
îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ó÷àñòèè èäåíòè÷íûõ ôåðìåíòîâ
öèòîçîëÿ (ÊÔ 3.4.11—17) è ëèçîñîì (ÊÔ 3.4.18—23),
â êîòîðûõ ðàçðóøàþòñÿ âñå òèïû õèìè÷åñêèõ ñâÿçåé
[6, 43—45].

Àíàëèç îáøèðíîé ëèòåðàòóðû ñâèäåòåëüñòâóåò î
òîì, ÷òî âèäîâûå ðàçëè÷èÿ â óðîâíå àêòèâíîñòè îäíî-
èìåííûõ ãèäðîëàç è èõ õàðàêòåðèñòèê ó ðûá è ó ìëåêî-
ïèòàþùèõ îáóñëîâëåíû êàê ðàçíûì êîëè÷åñòâîì
èäåíòè÷íûõ ÔÁ, òàê è àäàïòèâíûì èçìåíåíèåì
ñâîéñòâ îäíèõ è òåõ æå ÔÁ. Õîðîøî äîêóìåíòèðîâàíû
íóòðèòèâíûå àäàïòàöèè ïðîòåèíàç è ãëèêîçèäàç ê ñî-
ñòàâó ïèùè: ó ïëîòîÿäíûõ æèâîòíûõ âûøå àêòèâíîñòü
ïðîòåèíàç, ó ðàñòèòåëüíîÿäíûõ — ãëèêîçèäàç. Íàèáî-
ëåå ÿðêèå ïðèìåðû àäàïòàöèé ê òåìïåðàòóðíûì óñëî-
âèÿì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîëó÷åíû ïðè ñîïîñòàâëåíèè
õàðàêòåðèñòèê ÔÁ ðûá, ïèòàþùèõñÿ â ðàçíîì äèàïàçî-
íå òåìïåðàòóð. Òàê, òåìïåðàòóðíûé îïòèìóì a-àìèëà-
çû ó áîðåàëüíûõ ðûá, ïèòàþùèõñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñå-
ãî ãîäîâîãî öèêëà, íàõîäèòñÿ ïðè 30 °Ñ, ó ðûá, íå ïè-
òàþùèõñÿ â çèìíèé ïåðèîä, — 40 °Ñ. Ïðè ýòîì
îòíîñèòåëüíàÿ àêòèâíîñòü â çîíå íèçêèõ òåìïåðàòóð ó
ïåðâûõ êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ 70—80 %, ó âòîðûõ —
íå ïðåâûøàåò 15 % ìàêñèìàëüíîé àêòèâíîñòè. Áëèç-
êèå çíà÷åíèÿ îòíîñèòåëüíîé àêòèâíîñòè â çîíå íèçêèõ
òåìïåðàòóð âûÿâëåíû è ïðè èññëåäîâàíèè ïðîòåèíàç.
Òàêæå çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àþòñÿ âåëè÷èíû ýíåðãèè àê-
òèâàöèè (Åàêò) ïðîöåññà ãèäðîëèçà áåëêîâ è óãëåâîäîâ
ó òåõ è äðóãèõ. Ó ðûá, ïèòàþùèõñÿ ïðè íèçêîé òåìïå-
ðàòóðå, çíà÷åíèÿ Åàêò íå ïðåâûøàþò 2—3 êêàë/ìîëü, ó
ðûá, íåñïîñîáíûõ ïèòàòüñÿ â çèìíèé ïåðèîä, âåëè÷è-
íû Åàêò, êàê ïðàâèëî, âûøå â 5 ðàç [44].

Åñëè ÔÁ, ñèíòåçèðóåìûå ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòå-
ìîé ïîçâîíî÷íûõ, ïîÿâëÿëèñü â ïåðèîä îò Êåìáðèÿ äî
Òðèàñà, òî ÔÁ, îñóùåñòâëÿþùèå èíäóöèðîâàííûé
àóòîëèç è ñèìáèîíòíîå ïèùåâàðåíèå, âîçíèêëè çíà÷è-
òåëüíî ðàíüøå. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ïðèñóòñòâóþ-
ùèå â ðàçëè÷íûõ òêàíÿõ ïîòåíöèàëüíûõ æåðòâ ëèçîñî-
ìàëüíûå ãèäðîëàçû, îñîáåííî ó áåñïîçâîíî÷íûõ, è
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